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nederlandse inleiding en samenvatting
de evolutietheorie stelt dat het leven op aarde eenmalig is ontstaan.aanpassingen aan de omgeving (adaptatie), natuurlijke selectie (de minst aange-pasten verdwijnen door competitie om bijvoorbeeld voedsel, territorium etc.), enhet toeval, resulteren in veranderingen in de genetische samenstelling van groepenindividuen (populaties). als deze veranderingen worden doorgegeven aan hetnageslacht, kan dit proces na verloop van tijd leiden tot het ontstaan van nieuwesoorten. de relaties tussen de soorten kunnen, net als in een stamboom van eenmenselijke familie, worden weergegeven als de vertakkingen van een boomkruin(fig. 1), waarbij het splitsen van takken het ontstaan van nieuwe soorten verbeeldt. Fylogenetische systematiek is de wetenschap die zich bezig houdt met het bestu-deren en reconstrueren van de verwantschappen tussen soorten, ofwel het recon-strueren van het “vertakkings-patroon” zoals dat in de loop van de evolutie is ont-staan. dergelijke reconstructies zijn essentieel voor het bestuderen van de onderlig-gende processen die verantwoordelijk zijn voor het ontstaan van nieuwe soorten.deze “macro-evolutie” (in tegenstelling tot de “micro-evolutie”, die zich afspeelt ophet niveau van het gen of individu) is niet alleen verantwoordelijk voor de diversi-teit aan leven zoals we die nu kennen, maar ook voor de verspreiding en het voor-komen van de uiteenlopende soorten en hogere groepen (taxa). het bestuderen vande patronen in biodiversiteit levert dus inzicht in de processen die voor deze patro-nen verantwoordelijk zijn. 
landslakken zijn bij uitstek geschikt voor het bestuderen van evolutionairepatronen. hun spreekwoordelijke traagheid maakt dat soortvormingsprocessenvaak heel lokaal plaatsvinden. dit kan resulteren in een hoge diversiteit binnen eenrelatief klein gebied, wat het bestuderen ervan eenvoudig maakt. de slakken zijnbovendien relatief eenvoudig in grote aantallen in het veld te verzamelen en tebestuderen. 
de familie Chondrinidae is een goed voorbeeld van een dergelijke groep land-slakken. de familie wordt onderverdeeld in 6 geslachten, te weten Abida, Chondrina,
Rupestrella, Granaria, Granopupa en Solatopupa. de soorten in deze geslachten hebbenveelal een beperkte verspreiding. zij zijn allemaal strikt afhankelijk van kalkhou-dend gesteente. dit heeft ervoor gezorgd dat de soorten in principe alleen op kalk-houdende “eilanden” voorkomen, soms beperkt tot een klein deel van een geberg-teketen. in totaal bevatten deze 6 geslachten 78 bekende soorten. het aantal soortenis echter niet evenredig verdeeld. waar Granopupa, Granaria en Solatopupa (voorzover we nu weten) samen slechts 14 soorten bevatten, kennen we nu alleen al 37
Chondrina soorten (en 25 ondersoorten) en in Abida 12 soorten, met daarbij één uit-zonderlijk variabele soort, die wordt opgesplitst in niet minder dan 18 geografischerassen of ondersoorten. 
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dit proefschrift spitst zich vooral toe op de diversiteit in Abida en Chondrina.naast het feit dat deze twee geslachten samen verreweg het grootste deel van desoorten-diversiteit in de familie bevatten, vinden we hier ook twee bijzonder inte-ressante patronen. zo is er een enorme uiterlijke (morfologische) diversiteit vanondersoorten binnen de soort Abida secale. in Chondrina zien we een veel beperkterevariatie in een complex van soorten in wat tot nu toe Chondrina farinesii heette. in ditproefschrift worden de evolutionare verwantschappen binnen deze complexen enhun nauwste verwanten gereconstrueerd. dit wordt gedaan op basis van dnagegevens van de diverse slakken. de mate van verschil tussen het dna van tweeslakken levert informatie over de mate van onderlinge verwantschap. Kleine ver-schillen betekent dat ze een gemeenschappelijke voorouder hebben die naar ver-houding kort geleden leefde, terwijl grote verschillen wijzen op een voorouder inhet diepere geologische verleden. op basis van dit principe is het mogelijk om voorgrote aantallen individuen een verwantschapsschema (een stamboom) op te stellen.op basis hiervan worden mogelijke verklaringen besproken voor de waargenomenpatronen.
in hoofdstuk 2 worden de verwantschappen besproken op een hoger niveau bin-nen de familie Chondrinidae. hiertoe worden de evolutionaire relaties tussen eenselectie van vertegenwoordigers van de 6 geslachten gereconstrueerd. Bovendienworden twee scenario’s m.b.t. tot de ouderdom van de verschillende groepen getest.uit dit onderzoek blijkt dat er een diepe “vertakking” binnen de familieChondrinidae bestaat. dit resulteert in twee groepen van soorten, nl. Granaria,
Granopupa en Solatopupa, samen aangeduid met de naam granariinae, en als tweedegroep Chondrina, Abida en Rupestrella, ofwel de Chondrininae. de tweede groepomvat 82% van de soorten-diversiteit binnen de familie. Mede daardoor krijgen deChondrininae in dit proefschrift extra veel aandacht.de oudste bekende fossielen die tot de Chondrinidae worden gerekend stam-men uit het eoceen, 57,8 - 36,6 miljoen jaar geleden (in het engels afgekort als Mya).Meer specifiek kennen we twee soorten uit het lutetien, een tijdsperiode die binnenhet eoceen valt (52 - 43,6 Mya). afgaande op deze gegevens kunnen we de oor-sprong van de Chondrinidae dateren als minimaal 43,6 miljoen jaar geleden. de fos-sielen laten namelijk zien dat er al Chondrinidae waren aan het eind van hetlutetièn. de familie kan heel wel nog ouder zijn, maar niet jonger. als we deze mini-mum leeftijd voor de verschillende vertakkingen doorrekenen komen we op eenzeer hoge ouderdom voor alle groepen. dit lijkt sterk in strijd met de gegevens diewe hebben over onder meer de verspreiding en de geologie van de gebieden waardeze taxa voorkomen. het tweede scenario gaat uit van de opvallende verspreiding 
Figuur 1. een reconstructie van verwantschappen is weer te geven als de vertakkingen van een boom,
zoals hier is gedaan voor de weekdieren. 
Figuur uit: haeckel, e., 1866. generelle Morphologie der organismen. Jena, germany. vol. ii, Plate vi.
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van het geslacht Rupestrella. gebaseerd op de geologische geschiedenis van het wes-telijk Middellandse zee-gebied, wordt aangenomen dat een splitsing van soortenbinnen deze groep ca. 5,3 miljoen jaar geleden ontstond. als de hele stamboom vande familie met behulp van dit laatste gegeven “gecalibreerd” wordt, blijkt dat de uit-komst beter aansluit bij de huidige aannames m.b.t. de ouderdom van de diversegroepen.als we het tweede scenario daarom aannemen als werkhypothese (in beidegevallen gaat het om minimum-leeftijden!), vallen de fossielen die we kennen vanafhet eoceen dus buiten de huidige radiatie van soorten. Met andere woorden; de hui-dige radiatie van soorten is recenter dan (en waarschijnlijk een afgeleide van) eenoudere radiatie die inmiddels grotendeels is uitgestorven.
hoofdstuk drie behandelt de verwantschappen binnen het geslacht Chondrina.de grote diversiteit aan soorten in Chondrina op het iberisch schiereiland suggereertdat daar de oorsprong van dit geslacht ligt. de fylogenetische reconstructie van deverwantschappen binnen de groep laat dit ook zien. Basaal in de stamboom vindenwe een soort die slechts in één, zeer klein gebied in andalusië (spanje) voorkomt.vervolgens ‘zien’ we een groep van soorten ontstaan, die bekend zijn van deKaukasus, de zuidelijke Balkan en de  zuidzijde van de alpen. van deze gebiedenis bekend dat ze tijdens de ijstijden hebben gefunctioneerd als “refugia”, ofwelgebieden buiten de directe invloed van het landijs waar soorten de koude periodekonden overleven. de overige soorten die we nu uit europa kennen blijken ‘jonge-re’ soorten te zijn die nl. hoger in de stamboom aftakken. hieruit kunnen we aflei-den dat het geslacht Chondrina inderdaad is ontstaan in (het zuiden van) het iberischschiereiland om zich vervolgens over europa te verspreiden. Klimatologische ver-anderingen (ijstijden) hebben sommige soorten teruggedrongen in de refugia waarze (of hun afstammelingen) nu nog gevonden worden. een nog weer latere koloni-satiegolf heeft vervolgens europa bevolkt met hoofdzakelijk twee (onder)soorten:
Chondrina avenacea avenacea en C. arcadica clienta.de groep die ooit gemakshalve Chondrina farinesii genoemd werd, bestaat uitaanzienlijk meer dan één soort. de dna gegevens, in combinatie met een gedetail-leerde studie van de uiterlijke (morfologische) kenmerken en de verspreiding, sug-gereren een radiatie die geleid heeft tot tenminste 14 meer of minder duidelijk her-kenbare soorten. de gebruikelijke kenmerken voor het identificeren van soorten inde familie Chondrinidae, zoals de tandjes in de mondopening van de schelpjes, ble-ken maar zeer ten dele bruikbaar voor het onderscheiden van deze soorten. 
in hoofdstuk vier gaat het over twee opvallende patronen die in de evolutie van,onder meer, landslakken worden waargenomen. uit de analyse van de gegevensvan Chondrina blijkt dat één enkele soort (Chondrina maginensis), die in een zeer kleingebied in andalusië voorkomt, als zgn. zustergroep naast de overige, huidige
Chondrina-soorten geplaatst moet worden. dit betekent dat er in één ‘tak’ ruim twin-tig soorten zijn ontstaan, terwijl de andere tak ofwel niet gediversificeerd is, of vrij-
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wel uitgestorven is, op één enkele ‘overblijver’ (de “remnant-species” C. maginensis)na. een dergelijke ongelijkheid wordt vaker aangetroffen binnen groepen van land-slakken. daarnaast zien we binnen bijv. een genus geregeld dat de meeste soorten ergbeperkt zijn in hun voorkomen, ten opzichte van één enkele (onder)soort die juisteen zeer groot verspreidingsgebied inneemt. een dergelijke wijd verspreide soortduiden we aan met de term “prime-species”. opvallend is dat prime-species vaak‘jonge’ soorten zijn, d.w.z. ze takken hoog in de stamboom af. Remnant-speciesdaarentegen blijken vrijwel steeds juist de ‘oudere’ soorten te zijn. naast het intro-duceren van beide concepten, bespreken we in dit hoofdstuk enkele voorbeelden enmogelijke verklaringen voor deze fenomenen.
hoofdstukken 6 en 7 hebben betrekking op het geslacht Abida en meer specifiek
Abida secale. hoofdstuk vijf geeft eerst enige achtergrond-informatie over het gebiedwaarbinnen A. secale een extreem grote mofologische variatie laat zien, de sierra delCadí in spanje. gegevens over geologie, vegetatie en klimaat geven enig inzicht inhet gebied dat een grote rol speelt in beide volgende hoofdstukken.
Abida secale komt voor van engeland in het westen tot slowakije in het oosten, enzuidelijk tot in het noordoosten van spanje. in het grootste deel van het versprei-dingsgebied is de soort in uiterlijke kenmerken zeer constant. echter, in het zuid-westen van het verspreidingsgebied, noordoostelijk spanje en de Franse oostelijkePyreneeën, wordt een uitzonderlijk grote variatie aan vormen aangetroffen, waar-binnen momenteel 17 ondersoorten worden onderscheiden. 
in hoofdstuk zes wordt een verwantschapsschema voor het geslacht Abida gepre-senteerd, met nadruk op de variatie binnen Abida secale. opvallend is dat A. secale in twee groepen (‘takken’ ofwel ‘clades’) uiteen valt.deze clades volgen echter niet strikt de morfologische grenzen tussen de op zichgoed herkenbare ondersoorten. de scheidslijn tussen de clades loopt door de ver-schillende ondersoorten heen, waardoor vertegenwoordigers van één enkele onder-soort in beide clades worden teruggevonden. die clades zijn bovendien geen zuster-groepen van elkaar. de een heeft Abida attenuata als zustergroep, de ander degecombineerde Abida ateni en Abida vergniesiana. gebaseerd op onder meer de geo-grafische verspreiding en de verschillen in genetische variatie binnen beide cladeswordt geconcludeerd dat er mogelijk sprake is van introgressie van het mitochon-driaal dna van Abida attenuata in Abida secale. dit houdt in dat een deel van hetdna (dat alleen van moeder op kinderen overerft via het mitochondrion) van desoort A. attenuata door een geval van ongebruikelijke hybridisatie in de soort A. seca-
le terecht is gekomen (introgressie). door een onbekend adaptief voordeel zou ditstuk dna zich vervolgens binnen A. secale hebben kunnen verbreiden ten koste vanhet originele mitochondrion.dit fenomeen maakt het hoe dan ook lastig om de verwantschappen tussen deondersoorten met behulp van dit mitochondriaal dna te reconstrueren. ook de
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gegevens van een stuk kern dna (its-1) leverden geen oplossing voor dit pro-bleem. wel werd duidelijk dat het ontbreken van grote morfologische variatie in A.
secale in het grootste deel van europa te wijten is aan een relatief recente kolonisa-tie van dit gebied.
in hoofdstuk 7 wordt dieper ingegaan op de morfologische variatie die A. secalelaat zien bij toenemende hoogte. van de dalen naar de toppen van de gebergteke-tens laat A. secale een min of meer graduele verandering zien. waarschijnlijk als eenaanpassing aan grote hoogte, met relatief korte seizoenen, lagere temperaturen eneen hogere vochtigheid, verandert de schelpvorm van de naar verhouding grote‘dalvorm’ in een kleinere, eenvoudiger gebouwde ‘hoogtevorm’. de verschillenkunnen daarbij zo groot worden, dat men geneigd is de extremen als aparte soortente beschouwen (fig. 2), ware het niet dat er tal van intermediaire populaties bestaan.daarnaast verschillen de diverse hoogtevormen ook van elkaar, afhankelijk van deondersoort die ter plaatse in het dal voorkomt. dit levert een complex patroon datfeitelijk niet goed in categorieën als ondersoorten te vatten is. hoewel het patroonen de achterliggende processen hier duidelijk zijn, is het systeem van naamgevinghier lastig objectief toe te passen. de verschillende mogelijkheden om met een der-gelijk fenomeen om te gaan in het kader van de huidige nomenclatuurregels wor-den in dit hoofdstuk besproken.
hoofdstuk 8 bevat de diverse nomenclatorische wijzigingen en toevoegingen dienaar aanleiding van de voorafgaande hoofdstukken naar voren zijn gekomen. intotaal worden 4 nieuwe soorten en 4 nieuwe ondersoorten beschreven, naast enke-le aanpassingen in de naamgeving van bekende soorten en soortgroepen. ookwordt de morfologische variatie in zowel Chondrina als Abida secale geïllustreerd in13 platen met afbeeldingen.voorheen werd aangenomen dat de ondersoorten van Abida secale in het Cadígebied een ringsoort vormen. dit houdt in dat de verspreiding van de ondersoortenrond de bergketen aan een  soort verbogen hoefijzer doet denken waarvan de uit-einden overlappen en sterk verschillen. deze uiteinden, in dit geval de hoogtevor-men Abida secale cadica en Abida secale cadiensis, zijn via de andere ondersoorten(genetisch) met elkaar verbonden. op de plaats waar zij samen voorkomen zoudenzij elkaar echter niet meer als soortgenoten herkennen en zich gedragen als tweegescheiden soorten. deze aanname was gebaseerd op de verspreiding en de uiterlij-ke kenmerken van Abida secale. de moleculaire resultaten suggereren echter dat ditniet het geval is en dat er wel degelijk uitwisseling van genetisch materiaal is (ofkort geleden geweest is) tussen A. s. cadica en A. s. cadiensis. daarom wordt in dithoofdstuk een nieuwe hypothese gesteld die de morfologische variatie binnen A.
secale kan verklaren. deze zou uitgangspunt kunnen zijn voor vervolgonderzoekaan dit interessante complex.
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Figuur 2. voorbeelden van een dalvorm (Abida secale
margaridae, 1.325 m alt. - links) en de geassocieerde
hoogtevorm (A. s. merijni, 2.530 m alt. - rechts) 
8x ware grootte.
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